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A 摘要 本文 主要 介绍 了 生态 系统 的 组 织 理 论 ， 食 物 链 动态 理论 和 互惠 共生 -控制 论 。 这 两 
种 理论 代表 了 进化 生态 学 家 与 系统 生态 学 家 两 大 学 派 。 前 者 是 建立 在 达尔 文 的 “生存 竞争 * 思 
想 基础 上 ， 强 调 初级 生产 力 是 关键 变量 ， 捕 食 作 用 和 食物 资源 两 者 随 初 级 生产 力 梯度 的 增加 
交 营 控制 食物 网 结构 。 并 预报 相 令 营养 级 的 生物 量 和 周转 率 为 负 相 关 关 系 ， 被 称 作 “ 生 态 学 的 
中 心理 论 ”"。 后 者 是 建立 在 控制 论 基础 上 ， 认 为 生态 系统 是 由 正 、 负 反馈 联合 构建 的 ， 并 预报 
生物 量 和 周转 率 之 间 的 关系 是 正 的 而 不 是 负 的 。 当 食 草 动物 不 断 刺激 被 食 植 物产 品 部 分 时 ， 
植物 通过 迅速 生长 补 慌 甚 至 超过 牧 食 动物 损失 的 部 分 ， 因 此 是 互惠 共生 关系 。 了 系统 生态 学 家 
们 批评 进化 生态 学 家 忽略 了 间接 的 、 互 补 机 制 的 重要 。 这 些 机 制 的 大 部 分 在 自然 界 不 需要 任 
何 进化 变化 便 可 在 生态 学 时 间 上 执行 。 并 认为 供 体 控制 -间接 效应 理论 是 “处 理 生态 系统 模型 
的 核心 部 分 ”。 
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生态 系统 的 研究 不 是 按照 物理 学 的 原理 就 是 按照 生物 学 的 原理 进行 。 不 管用 那 种 原 
理 ， 食 物 网 结构 的 描述 和 组 织 理 论 的 探讨 都 是 最 重要 的 问题 COksannen, 1988; Higashi 
等 ，1991)。 食 物 网 代表 了 生态 系统 中 所 有 成 员 之 间 、 种 间或 更 高 分 类 学 单位 之 间 通 过 车 
养 关系 相互 作用 的 等 级 状 镶 媒体 组 成 的 ， 受 时 -- 空 变化 制约 的 一 种 网 络 结构 。 它 与 生态 学 
网 络 一 起 组 成 描述 生态 系统 的 整体 性 手段 (Pahl-Wostl，1993)。 食 物 网 概念 和 研究 方法 
最 初 是 由 Elton (1927 引 自 Paine, 1980) 提出 的 ， 被 评价 为 描述 群落 结构 的 “诱导 符 ” 
(Paine，1980)。 此 后 该 主题 向 两 个 方向 发 展 。 首 先 ，Lindeman (1942) 以 营养 动态 的 观 
点 把 它 发 展 成 了 描述 群落 结构 的 能 量 和 物质 流 的 手段 。 另 外 MacArthur (1955) 第 1 次 
提出 食物 网 结构 的 稳定 性 与 种 的 多 样 性 成 正 相关 关系 的 论断 。 然 而 ，May (1973) 在 他 的 
具有 划时代 意义 的 著作 中 ， 提 出 食物 网 的 4 种 基本 性 质 ， 包 括 的 种 数 、 相 互 连 接 的 性 质 ， 
每 个 种 的 连接 数量 及 网 的 成 员 间 的 相互 作用 强度 ， 并 在 计算 机 上 模拟 了 大 量 资料 后 得 出 相 
反 的 结论 。 于 是 ， 自 70 年 代 以 来 ， 关 于 生态 系统 的 复杂 性 与 稳定 性 的 关系 问题 便 成 为 理 
论 生 态 学 家 们 争论 的 另 一 主题 。 问 题 的 解决 依赖 于 如 何 确立 最 接近 真实 的 食物 网 结构 的 描 
述 方法 并 提出 具有 高 度 预 报 能 力 的 组 织 理论 (Paine, 1980). 


* 本 文 由 中 国 科 学 院 生 态 系 统 网 络 计 划 资 助 
本 文 1995 年 2 月 13 AWE. HEI 月 0 日 收回 
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若 从 后 一 条 线 看 其 发 展现 状 ， 一 般 按照 捕食 与 被 食 的 相互 关系 分 成 两 种 类 型 ， 沿 两 个 
方向 进行 。 一 是 捕食 者 -被 食 考 相 委 调节 丰富 度 的 Lotka-Volterra 模型 (Pimm, 1979, 
1982)。 二 是 捕食 种 群 受 被 食 种 群 的 可 利用 性 的 限制 ， 但 捕食 者 对 被 食 者 有 极 少 或 根本 没 
有 影响 。 这 种 模型 称 作 底部 向 上 (bottom-up) 的 资源 控制 或 供 体 控制 (donor control) 
模型 (Price, 1991; Hawkins，199?)。 已 提出 营养 级 (Oksanen Æ, 1981) 和 营养 谱 
(Cousins, 1987, 1990) 两 种 概念 作为 状态 变量 及 从 静态 的 到 动态 的 描述 手段 《Lawton 
Æ, 1988: Pimm, 1991: Pahl~Wostl, 1993) 的 发 展 趋势 。 

本 文 将 着 重 介绍 生态 系统 的 组 织 理 论 食物 网 形成 机 制 )， 它 是 系统 生态 学 家 与 进化 
生态 学 家 两 大 学 派 争 论 的 焦点 之 一 。 进 化 生态 学 家 把 自然 看 作 是 上 演进 化 戏 的 生态 学 剧院 
和 直接 产品 一 一 * 戏 ”( 即 过 程 和 产品 两 者 ;。 达 尔 文 的 “生存 竞争 ”是 系统 的 唯一 组 织 原 
理 ， 物 理 环境 是 对 它 的 唯一 的 外 部 制约 COksanen, 1989), LL Odum 为 首 的 系统 生态 学 
家 们 认为 控制 论 组 织 是 生态 系统 持续 的 必要 条 件 ， 并 明确 指出 : “生态 系统 不 是 按 有 序 的 控 
制 论 方式 来 描述 就 是 按 达 和 尔 文 的 “生存 竞争 "思想 来 表达 ， 除 非 生命 是 在 一 中 性 岩 板 上 相互 
作用 ， 所 有 生命 都 是 独立 的 和 互 不 受 影响 的 ， 否 则 ， 对 我 们 似乎 是 难以 置信 的 ”(Patten 
等 ，1981)。 虽 然 Odum 学 派 也 承认 自然 选择 作为 基本 原理 在 控制 论 机 制 存 在 的 系统 间 执 
行 ， 但 他 们 进一步 提出 “在 进化 时 间 上 ， 能 量 从 自 养 型 到 异 养 型 的 转变 是 供 体 - 受 体 控制 
或 互惠 共生 ”(Odum 等 ，1984)。 进 化 生态 学 家 们 认为 “ 序 ” 可 能 受 个 体 适 合 度 的 短期 最 大 
化 的 支配 从 开发 的 相互 作用 中 “突显 ”。 在 他 们 观察 的 生态 系统 中 ， 若 满足 适合 控制 论 设计 
的 边界 条 件 时 ， 其 它 类 型 的 生态 系统 则 不 适合 。 另 外 进化 生态 学 家 们 还 批评 Odum 学 派 
完全 背离 了 传统 的 进化 思想 ， 他 们 提出 的 唯一 证 据 是 关于 消费 者 与 资源 之 间 正 反馈 环 的 产 
生 ， 主 要 涉及 到 绿色 植物 和 真菌 之 间 的 互惠 共生 。 而 这 些 被 进化 生态 学 家 用 朴素 的 达尔 文 
理论 解释 为 具有 资源 短缺 和 剩余 的 不 同 群落 中 有 机 体 之 间 相 互 开 发 的 结果 《〈Oksanen， 
1988;。 下 面 就 这 两 种 组 织 理 论 的 发 展 和 主要 论点 予以 介绍 : 


1 食物 链 动 态 理论 


Fretwell (1987) 指出 ， 生 态 系统 的 分 析 正 经 历 着 一 场 理 论 和 方法 学 两 方面 的 革命 。 
这 场 革命 是 由 美国 密 执 安 大 学 当时 的 学 生 、 生 态 学 领域 内 的 三 位 杰出 思想 家 :，Hairston， 
Smith 及 Slobodkin 在 一 次 小 型 学 术 会 上 的 一 篇 叫做 “练习 曲 ” 的 研究 报告 中 提出 的 新 见解 
引起 的 。 题 目 是 : “群落 结构 、 种 群 控制 及 竞争 "， 于 1960 年 发 表 在 “American Naturalist” 
上 。 为 了 评价 方便 ， 以 后 的 引用 者 把 他 们 的 理论 思想 以 这 三 位 作者 名 字 的 缩写 命名 为 
“HSS” 理 论 。 本 来 ， 种 群 的 调节 受 食物 资源 和 捕食 作用 两 方面 的 调节 是 很 容易 理解 的 ， 但 
生态 学 家 们 一 直 受 Lack (1954) 等 人 曾经 提出 的 ， 自 然 种 群 的 调节 主要 是 受 资源 、 栖 息 
地 或 食物 限制 理论 的 控制 “革命 ”是 指 HSS 首次 强调 了 捕食 作用 在 种 群 调 节 中 的 重要 性 ， 
并 向 传统 观念 提出 了 挑战 ， 从 而 使 种 群生 态 学 家 和 系统 生态 学 家 的 生态 学 思想 得 以 转变 。 
HSS 假设 是 食物 链 动态 理论 的 基础 ， 下 面 将 其 发 展 过 程 和 主要 论点 简单 介绍 如 下 ; 
1.1 HSS 假设 

HSS 最 初 观察 到 ， 被 牧 食 者 过 度 开发 和 彻底 破坏 了 的 植被 是 很 少 的 ， 而 可 用 于 牧 食 
动物 的 食物 资源 似乎 是 丰富 的 和 开发 不 足 的 。 如 果 把 所 有 营养 级 看 作 一 整体 的 话 ， 不 是 由 
食物 资源 就 是 由 捕食 作用 限制 ， 但 不 会 是 两 者 都 限制 。 因 此 ，HSS 从 植被 的 丰富 度 推 
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断 ， 牧 食 动 物 营养 级 不 受 食物 限制 而 受 捕食 者 限制 ， 捕 食 者 对 牧 食 者 的 限制 额 保持 在 防止 
牧 食 者 限制 食物 资源 的 程度 。 它 主要 解释 了 在 生态 系统 水 平 上 ， 没 有 自然 选择 执行 的 情况 
下 * 序 ”如 何 按 达 尔 文 的 “生存 竞争 ”原理 建立 ， 食 肉 者 努力 开发 它们 的 资源 时 ， 通 过 竞争 机 
制 形成 营养 集团 ， 受 捕食 作用 调节 的 软 食 动物 对 植物 没有 太 多 的 影响 ， 因 此 ， 植 物 群落 是 
靠 竞 争 构造 的 。 另 一 方面 ， 虽 然 不 是 所 有 植物 都 被 牧 食 类 吃 掉 ， 但 每 种 植物 可 能 被 某 些 牧 
食 者 过 分 消耗 而 逐渐 减少 ， 甚 至 从 初级 生产 者 营养 级 中 淘汰 。 因 而 ， 他 们 坚决 反对 用 植物 
防御 机 制 来 解释 植物 丰富 度 的 假设 。HSS 推论 ， 因 为 牧 食 者 必然 受 捕食 者 限制 ， 捕 食 者 
的 天 敌 又 必定 受 食物 限制 ， 因 此 ， 一 般 情 况 下 没有 更 高 的 捕食 作用 出 现 ， 其 结论 如 下 : 
1.1.1 在 经 典 的 密度 制约 情况 下 ， 生 产 者 、 食 肉 者 及 分 解 者 受 它们 相应 的 食物 资源 的 限 
制 。 

1.1.2 在 这 3 种 营养 级 组 中 ， 每 组 成 员 之 间 必 然 存 在 竞争 。 

1.1.3” 牧 食 者 很 少 受 食物 限制 ， 因 此 不 可 能 成 为 共同 资源 的 竞争 者 。 

这 些 结论 只 考虑 了 项 环 是 受 食 物 限制 的 ， 并 能 对 2 级 环 一 一 牧 食 者 进行 调节 的 3 环 链 
系统 。 由 于 捕食 压 的 作用 ， 牧 食 动 物 不 能 调节 其 食物 资源 一 一 植物 ， 因 而 植物 是 受 资 源 
一 一 阳光 、 水 、 营 养 物 质 的 竞争 能 力 的 限制 。 于 是 得 出 ， 侦 数 链 是 受 陆 部 捕食 者 控制 的 ， 
奇数 链 是 受 资源 控制 的 结论 。HSS 发 表 的 最 初 几 年 没有 引起 大 的 反响 ， 但 几 年 后 因 爱 到 
Ehrlich (1967); Murdoch (1966) 的 批评 而 成 为 当时 热烈 争论 的 焦点 。 

1.2 OFAN 模型 

由 于 HSS 假设 只 是 站 在 “全 绿 ” 地 区 来 解释 世界 为 什么 是 “绿色 ”的 及 为 什么 有 那么 多 
食物 未 被 消耗 掉 。 他 们 的 观察 未 涉及 千 旱 和 昔 原 环境 ， 而 这 些 地 区 的 “绿色 ”是 短暂 的 ， 在 
大 部 分 季节 食物 明显 短 同 。 为 了 证 明 HSS 假设 能 否 适 用 更 长 的 链 和 所 有 类 型 的 环境 、 
Rosenzweig (1973) 对 该 假设 作 了 两 项 最 关键 的 补充 。 第 1， 他 模 氢 了 1 种 使 HSS 假设 
更 清楚 和 客观 的 三 级 食物 链 ， 第 2， 他 把 初级 生产 力作 为 陆地 生态 系统 中 一 个 易 变 的 关键 
性 变量 结合 到 他 的 模型 设计 中 。 

另外 ，Fretwell (1977) 用 生物 地 理学 的 手段 进行 了 改进 ， 他 把 HSS 假设 扩展 到 生产 
者 相对 稀少 的 草地 、 荒 漠 及 水 体 环境 中 。 首 先 认识 到 增加 生产 力 将 起 增加 食物 链 长 度 的 作 
用 ， 并 考虑 到 当 营 养 级 作为 离散 整数 存在 时 ， 生 产 力 连续 变化 的 问题 。 但 增加 能 盘 流 将 如 
何 引 起 食物 链 从 3 环 到 4 环 变化 是 不 清楚 的 。 一 种 可 能 是 看 如 何 定义 从 一 个 整数 到 另 一 整 
数 连续 变化 的 非 整数 食物 链 长 度 。 例 如 ， 一 个 2.5 环 链 可 定义 为 包含 一 个 生产 者 群落 ， 一 
个 牧 食 者 群落 及 一 个 捕食 者 群落 组 成 ， 捕 食 种 的 勋 除 只 会 对 牧 食 者 的 丰富 度 产 生 轻 徽 影响 
的 链 。 在 正常 情况 下 ， 牧 食 种 群 接近 植物 生产 力 所 限 定 的 容纳 量 ， 即 使 在 捕食 者 存在 的 情 
况 下 牧 食 者 之 间 也 存在 着 激烈 竞争 。 

AERE, Oksanen, Fretwell, Arruda 及 Niemela (1981) 4 位 学 者 正式 定义 了 
非 整数 链 的 概念 。 他 们 把 环境 分 成 “全 绿 ”“ 半 绿 ” 及 “不 绿 23 ENRE, MESJ 
度 联系 起 来 作 了 进一步 分 析 。 为 了 叙述 方便 ，Oksanen 用 这 4 位 作者 的 名 字 缩 写 把 它 命 名 
为 OFAN 模型 。 该 模型 把 Rosenzweig (1973) 定义 的 捕食 者 或 消费 者 效益 作为 消费 种 群 
正 增长 所 需 资源 的 最 低 现 存 生 物 量 。 捕 食 效 率 越 高 ， 被 食 种 群 的 > ERRE TE kF 
级 被 食 种 群 为 食 的 更 有 效 的 捕食 者 的 肉 京 增长 率 是 正 值 。 假 定 这 个 值 是 固定 不 变 的 ， 便 可 
以 与 无 抽 食 者 存在 时 的 被 食 种 的 容纳 量 《K) 直接 比较 。 因 此 ， 捕 食 者 的 重要 性 是 相对 


OO 00D http://www.cqvip.com 


432 动物 学 研究 17 卷 


的 、 随 系统 生产 力 的 变化 而 变化 的 、 因 为 增加 资源 的 生产 力 便 增加 了 被 食 种 的 容纳 量 ， 但 
不 影响 捕食 者 的 效率 。 低 的 生产 力 可 能 使 被 食 者 的 容纳 量 O 在 允许 捕食 者 有 效 捕食 的 
容纳 量 以 下 。 这 时 捕食 者 的 增长 率 "将 保持 在 零 以 下 ， 不 能 在 该 系统 中 持续 存在 。 当 生产 
力 继 续 增 加 到 被 食 者 的 容纳 量 是 捕食 者 效率 的 10 倍 时 ， 捕 食 -被 食 者 的 平衡 点 应 该 出 现 
在 被 食 种 群 的 容纳 量 保持 在 它们 的 资源 种 群 的 17 10 水 平 上 。 这 时 的 捕食 者 应 是 系统 的 
“统治 者 ”。 

因为 被 食 种 的 容纳 量 可 以 是 捕食 种 捕食 效益 的 任何 倍数 ， 因 此 需要 准确 决定 一 新 环 在 
什么 时 候 才 能 完全 附加 的 问题 。 按 OFAN 模型 ， 有 两 种 可 能 的 解 。 一 种 情况 是 ， 增 加 被 
食 种 的 容纳 量 和 生产 力 就 意味 着 增加 捕食 种 的 数量 ， 但 也 会 引起 许多 限制 它 的 因素 出 现 ， 
如 新 的 捕食 性、 疾病、 同类 相 食 及 领域 性 等 的 自身 限制 。 这 时 ， 被 食 种 生产 力 的 进一步 增 
加 部 分 不 能 消耗 挤 。 既 使 初级 生产 力 再 大 ， 被 食 种 也 不 能 随 着 初级 生产 力 的 增加 而 增加 到 
超越 捕食 者 控制 的 某 点 。 他 们 把 这 个 点 定义 为 一 种 捕食 者 持续 存在 的 上 限 。 另 一 可 能 是 ， 
资源 种 群 因 它 的 最 大 容纳 量 的 增加 而 变 得 饱和 时 ， 于 是 随 着 总 的 初级 生产 力 的 增加 ， 资 源 
种 或 被 食 种 由 于 捕食 种 不 能 消耗 掉 它 们 的 增加 部 分 而 保持 在 一 衡 定 水 平 。 受 牧 食 者 制约 的 
植物 不 可 能 使 光合 作用 像 水 和 营养 物质 的 吸收 所 允许 的 那样 快速 进行 ， 所 以 ， 可 能 因 忒 膳 
作用 的 增加 而 增加 的 能 流 因 不 能 完全 用 于 光合 作用 而 被 简单 地 损失 掉 。 同 样 ， 因 为 受 捕食 
者 制约 的 牧 食 群落 不 能 消耗 掉 所 有 植物 产品 ， 所 以 成 为 碎 宵 积累 的 有 机 物 将 不 能 加 入 到 能 
流 中 增加 食物 链 长 度 。 由 于 受 资源 制约 ， 被 食 种 的 生产 力 不 再 增加 的 这 个 点 便 可 定义 为 捕 
食 者 始终 存在 的 下 限 。 两 限 之 间 ， 系 统 应 该 有 一 连续 变化 的 梯度 存在 ， 因 而 ， 食 物 链 长 度 
的 小 数值 便 容易 找到 。 自 然 系统 的 食物 链 长 度 也 可 以 用 链 长 一 一 生产 力 梯 度 关 系 方程 精确 
地 测定 。 
13 食物链 动态 理论 ‘ 

1987 Æ, Fretwell 又 进一步 指出 OFAN 模型 的 不 足 之 处 是 把 营养 级 作为 “种 ?来 处 理 
时 所 预报 的 1 一 3 环 链 没有 捕食 者 存在 ，2- 环 链 中 没有 牧 食 者 存在 的 情况 不 符合 实际 。 于 
是 他 又 作 了 某 些 概念 的 修订 ， 如 假定 牧 食 动物 的 易 受 攻击 性 是 与 它们 的 竞争 能 力 成 正比 。 
在 没有 捕食 作用 的 情况 下 ， 一 种 强 竞争 者 将 占 优势 ， 但 在 捕食 作用 存在 的 情况 下 ， 强 竞争 
者 被 淘汰 或 减少 而 由 一 种 不 易 受 捕食 者 攻击 的 弱 况 争 者 代 蔡 。 还 定义 了 什么 是 供 体 控 制 - 
捕食 者 及 系统 稳定 性 与 食物 链 长 度 的 关系 。 在 此 基 珊 上 他 更 全 面 地 对 食物 链 长 度 作 出 以 下 
预报 

从 食物 链 长 为 零 的 全 宰 栖 息 地 开始 ， 一 但 某 种 植物 出 现 ， 便 成 为 食物 链 长 稍 大 于 零 的 
系统 。 随 着 生产 力 和 植物 生物 量 增 加 ， 再 逐步 定义 为 0.1，0.2，0.3 等 更 长 的 系统 ， 直 到 
牧 食 种 出 现 。 这 时 的 牧 食 种 可 能 是 供 体 控 制 ， 或 者 只 能 控制 某 些 植物 种 ， 而 不 能 控制 所 有 
植物 种 。 当 第 1 种 牧 食 者 始终 存在 时 可 定义 为 一 级 食物 链 。 由 于 某 些 不 能 被 牧 食 动物 所 利 
用 的 植物 种 类 {如 只 吃 开 花 部 分 或 种 籽 ， 但 不 影响 新 苗 的 建立 ) 的 增加 使 初级 生产 力 进 一 
步 增加 ， 但 除 易 受 捕食 者 攻击 的 牧 食 者 外 ， 它 们 的 激烈 竞争 将 使 其 数量 受到 高 度 限制 。 生 
物 量 增加 的 大 部 分 来 身 抗 牧 食 种 类 ， 牧 食 者 的 生物 量 随 着 初级 生产 力 的 继续 增加 而 非常 缓 
慢 的 增加 。 贝 于 牧 食 者 中 有 竞争 能 力 的 种 ‘开发 能 力 强 的 种 〉 受 到 限制 ， 因 而 植物 多 样 性 
得 以 增加 ， 于 是 食物 链 从 1- 环 增加 到 2- 环 。 在 这 种 生态 系统 中 ， 任 何 捕 食 者 将 是 供 体 控 
制 〈“ 只 通过 捕食 因 饥 铁 或 开发 中 死亡 率 高 的 个 体 来 影响 被 食 者 种 群 大 小 ) 或 只 限制 极 少数 
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的 牧 食 种 。 

在 2- 环 链 时 ， 牧 食 动 物 的 丰富 度 和 多 样 性 将 增加 到 它们 最 终 能 控制 植物 总 生物 量 所 
能 达到 的 限度 。 上 限时 捕食 者 自然 存在 ， 甚 至 可 能 会 出 现 2 级 捕食 者 ， 但 它们 只 限于 某 些 
种 或 者 都 是 供 体 控制 。 在 这 种 情况 下 ， 生 产 力 的 进一步 增加 不 会 引起 植物 生物 量 的 增加 ， 
但 引起 委 食 动物 增加 ， 它 们 可 以 吃 产 量 增加 的 每 种 植物 。 捕 食 者 用 同样 方式 影响 牧 食 者 ， 
牧 食 者 影响 1- 环 和 2- 环 链 系 统 中 的 植物 。 个 别 牧 食 种 受到 限制 ， 但 其 它 牧 食 种 增加 ， 所 
以 牧 食 动 物 的 生物 量 和 多 样 性 缓慢 增加 。 这 时 ， 植 物 多 样 性 下 降 到 只 有 抗 牧 食 动物 的 种 类 
可 以 生存 的 程度 。 

最 后 ， 抗 捕食 者 的 牧 食 种 的 生物 量 达 到 捕食 者 可 以 吃 所 有 种 并 能 持续 存在 的 下 限时 ， 
捕食 者 开始 限制 过 多 的 牧 食 者 生物 量 。 这 时 的 食物 链 长 达到 3- 环 ， 随 着 生产 力 的 增加 ， 
捕食 者 开始 迅速 增加 丰富 度 。 由 于 易 受 捕食 作用 攻击 的 牧 食 种 被 淘汰 、 制 约 ， 其 多 样 性 下 
降 ， 则 植物 多 样 性 开始 增加 ; 但 又 因 牧 食 压 的 削弱 使 植物 生物 量 和 多 样 性 的 增加 或 许 最 终 
引起 牧 食 者 多 样 性 的 某 些 增 加 。 

该 理论 有 两 个 重要 暗示 D 任何 营养 级 应 该 以 增加 它们 的 相对 生物 量 和 周转 率 之 间 
选择 其 一 。 受 食物 资源 限制 的 营养 级 应 该 有 相对 高 的 生物 量 和 相对 低 的 周转 率 ， 而 受 捕食 
者 限制 的 营养 级 应 该 表现 出 低 的 生物 量 和 高 的 周转 率 。(2) 植物 和 食肉 者 不 应 该 总 是 受 资 
源 或 食物 限制 ， 食 草 者 不 总 是 受 捕食 者 限制 ， 项 部 食肉 者 以 下 的 较 低 营养 级 不 应 该 都 受 捕 
食 者 限制 。 因 此 ， 这 种 限制 之 间 按 系统 的 生产 力 梯 庆 的 变化 而 转变 。 所 以 称 作 食 物 链 动态 
理论 。Fretwell (1987) 和 Oksanen (1988) 系统 介绍 了 对 该 理论 的 检验 结果 与 模型 所 预 
报 的 非常 吻合 。 
14 ”关于 食物 链 长 度 的 预报 

按照 上 述 理论 Fretwell (1987) 作出 以 下 预报 ， 
1.4.1 环 链 贫乏 、 裸 露 、 儿 乎 没有 食 草 动物 的 植物 群落 。 
1.4.2” 环 链 由 于 轻 放牧 ， 影 响 了 植物 性 质 和 多 样 性 ， 但 还 不 足以 明显 影响 生物 量 的 一 种 
丰富 和 密度 较 大 的 植物 群落 。 有 竞争 力 的 植物 占 优势 ， 但 有 许多 抗 牧 适应 能 力 。 例 如 相对 
茂盛 的 荒漠 系统 。 
1.4.3 DE: 开放 的 、 强 放牧 群落 。 与 二 级 链 群 落 相 比 ， 生 产 力 和 盖 度 要 高 的 多 ， 但 植 
物 生物 量 相 同 甚至 较 低 。 例 如 从 低 草 一 中 草 的 过 度 草原 ， 靠 围 拦 保护 的 高 寒 草 匈 。 
1.4.4 EME: 比 1 和 2 级 链 群 落 的 生产 力 高 ， 牧 食 动物 个 体 小 ， 缺 少 竞争 表现 并 受 捕食 
者 控制 的 ， 适 合 放牧 的 植物 群落 。 例 如 热带 璀 林 。 
14.5 We: 与 3 环 链 系统 相似 ， 但 食 草 者 比 生产 者 个 体 大 且 更 丰富 ， 捕 食 者 极 少 并 受 
到 严重 限制 。 例 如 生产 力 低 的 单 细胞 海藻 的 水 生 系 统 ， 周 转 率 迅 速 ， 生 产 者 和 牧 食 营养 级 
之 间 的 生物 量 形 成 倒 金字 塔 ， 大 小 不 等 的 鱼 类 组 成 了 初级 或 次 级 消费 者 。 


2 互惠 共生 -控制 论 


Odum 和 Biever (1984》〉 把 食物 网 概念 分 成 了 两 个 主要 能 流 路 线 ， 牧 食 链 和 碎 悄 链 。 
它 代 表 了 活 组 织 和 死 组 织 的 两 种 消费 过 程 ， 也 符合 把 有 机 体 分 为 自 养 型 (生产 者 ;、 异 养 
型 (动物 消费 者 ) 及 分 解 者 3 种 基本 关系 。 再 把 自 养 型 植物 的 能 量 来 源 划 分 为 生长 组 织 、 
繁殖 组 织 〈 种 好 、 花 粉 )、 花 蜜 〈 及 其 他 糖 类 分 说 物 ?、 微 粒状 死 的 有 机 物 〈 碎 局 pom) 
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及 溶解 状 有 机 物 〈 碎 悄 dom) $5 种 类 型 。 它 们 之 间 存 在 着 产品 质量 上 的 差异 ， 通 过 食 
HB. RAS. EE POM. RA DOM, EJER CFE. HAD 及 吸食 花 密 能 量 6 条 途 
径流 入 异 养 层 ， 建 立 起 一 种 多 通道 的 食物 链 模型 。 

当 牧 食 动 物 不 断 刺激 被 食 植 物产 品 部 分 时 ， 植 物 能 通过 迅速 生长 补 忆 甚至 超过 损失 掉 
的 部 分 ， 因 而 相当 于 供 体 控制 或 互惠 共生 -控制 论 Cmutualism—cyberneties) 关系 。 这 种 
关系 可 以 通过 下 面 1 种 或 多 种 机 制 形成 ,〈1) 被 牧 食 动物 所 利用 的 花 、 花 蜜 及 种 籽 是 容易 
BREMEN. (D 以 死亡 、 衰 老 或 缓慢 生长 的 植物 为 食 的 牧 食 动物 为 植物 产品 的 更 大 
生产 开辟 了 栖息 地 《Belsky，1986)。(3) 牧 食 动物 通过 密度 -制约 机 制 预防 植物 过 分 开发 
它们 的 资源 或 使 植物 保持 在 容纳 量 以 下 ， 防 止 它 们 的 排泄 物 污染 自己 。(4》 牧 食 动物 通过 
凌 恒 或 从 它们 所 食 植物 中 释放 出 的 营养 促使 植物 再 生 - (5) 牧 食 动物 和 植物 可 能 在 空间 、 
时 间 上 只 是 局 部 地 重 登 分 布 。 由 于 非 生物 因子 的 影响 ， 收 食 动 物 对 植物 丰富 度 不 一 定 总 是 
产生 强烈 影响 。 

很 明显 ， 供 体 控制 和 互惠 共生 不 只 限于 植物 - 牧 食 动 物 ， 因 为 捕食 者 有 时 也 了 乃 一 些 爱 
严重 的 非 生 物 因子 协 迫 下 死亡 的 个 体 ， 因 而 食肉 动物 和 被 食 类 也 常常 表现 出 以 上 5 种 互补 
效应 。 也 就 是 说 、 较 高 营养 级 的 捕食 者 通过 增加 它们 的 食物 消耗 、 周 转 率 、 能 流速 率 及 下 
属 营 养 级 的 生物 量 来 提高 下 局 营 养 级 的 生产 力 。 这 种 情况 是 通过 种 间 竞 争 和 互惠 共生 来 实 
现 的 。 当 捕食 者 -被 食 者 的 互惠 共生 关系 压倒 食物 网 中 的 其 它 关 系 种 时 ， 食 物种 类 减少 ， 
链 增 多 、 复 杂 性 (连接 度 ) 降低 ， 致 使 捕食 者 和 被 食 者 的 生物 量 互惠 地 增加 
CUlanowicz, 1986). 

通过 上 述 1 种 或 几 种 互补 机 制 ， 可 引起 被 食 类 较 高 的 生物 量 和 周转 率 〈 统 称 为 生产 
力 )。 随 之 允许 消耗 较 多 的 食物 及 与 它们 互惠 的 捕食 者 的 较 大 生产 力 ， 这 种 正 反馈 机 制 需 
要 自然 选择 在 群落 水 平 上 执行 。 本 质 上 讲 ， 为 了 使 生态 系统 的 运行 更 有 效 ， 通 过 群落 选择 
所 达到 生物 量 和 生产 力 的 增加 比 种 类 的 增加 更 重要 。 

另外 ，vVadas (1989) 提出 供 体 控 制 -~ 间接 效应 理论 是 对 互惠 共生 -控制 论 的 补充 。 最 
近 ，Deangelis 等 19D 也 专门 论述 了 正 反馈 与 生态 系统 的 组 织 问题 。 他 们 详细 阐明 : 
正 反馈 不 仅 是 生物 学 系统 和 生态 学 系统 普遍 存在 的 现象 ， 而 且 也 是 生态 系统 组 织 中 起 主要 
作用 的 因子 。 它 影响 著 食 物 网 和 群落 结构 、 时 间 行 为 及 生态 系统 中 观察 到 的 空间 模式 。 主 
要 包括 以 下 3 点 (1) 食物 网 和 群落 包含 大 量 正 反馈 回路 ， 连 接着 竞争 或 互惠 种 或 包括 许 
多 种 的 更 长 的 回路 。 如 除去 一 个 种 时 ， 对 系统 整体 产生 重大 影响 。(2) 正 反馈 产生 种 群 的 
时 间 变 化 如 马尔 萨 斯 增 大 ， 制 约 死 亡 率 及 偶然 领地 化 都 包括 了 正 反馈 回路 。 受 正 反馈 刺激 
的 时 间 行 为 包括 指数 增长 、 有 还 辑 斯 蒂 增 长 线性 倾斜 及 振 蕊 。(3) 系统 的 空间 形式 可 以 通过 
正 反馈 产生 或 加 强 。 例 如 在 白蚁 群体 的 一 个 简单 数学 模型 中 ， 正 反馈 作为 一 种 特殊 空间 的 
储存 单元 加 速 了 最 初 群体 的 发 展 并 抑制 邻近 群体 ， 形 成 有 规律 的 群体 空间 。 在 植物 群落 
中 ， 竞 争 引 起 的 正 反馈 沿 环境 变化 梯度 的 加 大 而 促使 植物 类 型 间 分 离 。 


3 讨论 
食物 链 动态 理论 预报 相 邻 营养 级 的 生物 量 和 周转 率 是 负 相 关 关 系 ， 而 互惠 共生 -控制 


论 认为 这 种 关系 是 正 的 而 不 是 负 的 。 系 统 生 态 学 家 和 们 (Vadas, 1989; Tilman, 1986; 
Yodzis, 1988) 承认 食物 链 动态 理论 也 是 正确 的 ， 但 它 只 检验 直接 的 ‘捕食 作用 效应 ) 和 
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间接 ‘竞争 效应 ) 结果 ， 而 未 考虑 间接 效应 中 补偿 的 重要 。 它 适合 分 析 不 太 复 杂 的 系统 
中 ， 特 别 是 捕食 -被 食 作 用 压倒 决定 生态 系统 模式 的 其 它 因 子 时 的 情况 。 另 外 它 还 可 以 解 
释 营 养 级 的 一 般 生 物 量 和 周转 率 模式 。 但 在 较 低 等 级 水 平 上 ， 如 种 或 营养 集团 水 平 上 ， 或 
对 更 复杂 的 食物 网 而 言 ， 供 体 -控制 间接 效应 理论 是 重要 的 。 

Vadas (1989) 认为 Fretwell 和 Oksanen 忽视 了 以 上 讨论 的 几 种 互补 机 制 的 重要 。 他 
认为 这 些 机 制 的 大 多 数 是 直接 的 ， 性 质 上 是 生态 学 的 ， 不 需要 任何 进化 变化 便 可 执行 。 因 
而 ，Vadas (1989) 在 互惠 共生 假设 的 基础 上 提出 供 体 -控制 闸 接 效应 假设 ， 他 认为 在 水 
生食 物 网 的 某 些 链 可 能 不 受 捕食 者 移出 的 干扰 ， 而 在 死水 系统 中 ， 捕 食 者 控制 可 能 比 殿 体 
控制 更 重要 。 另 外 该 理论 可 应 用 于 水 生食 物 网 在 一 年 中 的 某 一 时 期 ， 但 当 水 生食 物 网 按 个 
体 大 小 再 细 分 成 功能 团 时 ， 这 种 趋势 破坏 (McQeen 等 ，1986)。 同 样 ， 食 物 链 动态 理论 
在 陆地 食物 网 中 应 用 时 也 过 到 问题 ， 如 当 食 草 动物 再 被 细 分 为 节肢 动物 和 疹 椎 动物 时 ，、 变 
化 趋势 不 一 臻 (DOksanen 等 ，1987; Oksanen，1988)。 

进化 生态 学 家 把 食 链 动态 理论 看 作 “^ 生 态 学 的 中 心理 论 ”(Fretwell，1987); 系统 生 
态 学 家 们 把 殿 体 控制 -间接 效应 理论 看 作 * 处 理 生 态 系统 模型 的 心脏 部 分 ”(Vadas， 
1989), Vadas 认为 解决 这 两 大 学 派 之 争 的 关键 是 需要 在 不 同等 级 尺度 上 讨论 问题 才 有 可 
能 取得 一 致 结果 。 
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Abstract x 


This paper introduced the theories of ecosystem organization: the development of food 
chain dynamics and main points of mutualism—cybernetics theories. Both of the theories are 
necessary for analyzing food web patterns because they focus on complementary scales of ob- 
servation. The food chain dynamics theory depends upon Darwinan evolution and ecological 
interactions, and emphasizes trophic level patterns. It is useful to examine the direct and 
indirect effects of predator-prey interactions, The mutualism—cybernetics theory depends up- 
on community selection. which may be more useful for studying species, trophic guild 
interactions and the indirect effects caused by nutrient cycling, competition and abiotic fac- 
tors. 
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